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1. EINLEITUNG 


Die Evolutionslehre ist heute kaum mehr umstritten. Unter 
den möglichen kausalen Erklärungen stammesgeschichtlicher 
Wandlungen scheint sich der Neodarwinismus endgültig durch- 
gesetzt zu haben. Er ist nicht nur theoretisch durchdacht worden, 
sondern er kann sich auf eine stets anwachsende Fülle von Belegen 
stützen. Stimmen, welche die neodarwinistische Theorie in Frage 
stellen, werden demnach immer seltener. 

Der Neodarwinismus gründet sich auf die Genetik und nament- 
lich die Populationsgenetik. Evolution ist das Ergebnis einer 
Veränderung der Genzusammensetzung einer Population. Der 
wichtigste hierfür verantwortliche Faktor ist die natürliche Auslese 
oder Selektion, und Voraussetzung für die Wirksamkeit der Selek- 
tion ist die genetische Variabilität (oder der genetische Polymor- 
phismus) innerhalb der Population. Diese Variabilität geht zurück 
auf Mutation und Neukombination von Genen. 

Evolution ist somit in erster Linie ein genetisches Problem. 
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Nun aber vermag die genetische Perspektive allein für ver- 
schiedene Aspekte der Evolution keine befriedigende Erklärung 
zu geben. Dies gilt zum Beispiel für die Umkonstruktion ganzer 
Baupläne, für die sog. Orthogenesen und Überspezialisierungen, 
zum Teil auch für das Rudimentärwerden von Organen sowie für 
sprunghafte Evolutionsschritte (siehe RenscH 1947, 1954, SIMP- 
sox 1953, HEBERER 1959). Die genetische Grundlage der Evolu- 
tionstheorie musste dadurch eine Erweiterung erfahren, dass auch 
die Ergebnisse anderer biologischer Disziplinen in den Problem- 
kreis der Evolution einbezogen wurden. Die Biometrie z. B. lieferte 
sehr wesentliche Einsichten in die Faktoren, welche stammes- 
geschichtlichen Proportionsänderungen zugrunde liegen. Selektiv 
bedingte Änderungen der Wachstumsrate oder Dimension ein- 
zelner Organe oder des ganzen Organismus kann infolge von Allo- 
metrie eine Vergrösserung oder Verkleinerung von Körperteilen 
mit sich bringen, die der Selektion nicht direkt ausgesetzt sind 
(siehe Huxıry 1932, 1942, Ross 1935, 1936, RenscH 1947, 1954, 
1959). Die Probleme der Orthogenesen und Überspezialisierungen 
erwiesen sich so als grundsätzlich mit den heute bekannten Tat- 
sachen lösbar. 

Von entscheidender Bedeutung für das Verständnis stammes- 
geschichtlicher Wandlungen sind ferner Embryologie und Entwick- 
lungsphysiologie (siehe DE BEER 1951). Sie zeigen unter anderem, 
dass die Gestalt eines Organismus nicht das Ergebnis einer mosaik- 
haften Genwirkung ist sondern vielmehr aus komplexen entwick- 
lungsphysiologischen Wechselwirkungen und Korrelationen her- 
vorgeht. Aus dieser Einsicht heraus wird etwa das vorübergehende 
Auftreten embryonaler Organanlagen verständlich. Sie können als 
Glieder entwicklungsphysiologischer Abläufe unentbehrlich sein 
(LEHMANN 1938). Xenoplastische Transplantationen (BALTZER 
1950, 1952) haben ferner gezeigt, dass das entwicklungsphysiolo- 
gische Faktorensystem sich nur in wenigen Punkten zu ändern 
braucht, um bereits Gattungs- oder noch höhergradige Unterschiede 
zu bewirken. Wie BaLtTzER (1952, S. 297) sagt, darf ferner „bei 
evolutivem Geschehen eine grosse Plastizität und Kombinier- 
barkeit von Teilvorgängen angenommen werden“. „Dies vermindert 
bis zu einem gewissen Grad die Schwierigkeiten, denen wir bei der 
stammesgeschichtlichen Entstehung stark abweichender neuer 
Typen begegnen.“ Somit haben sich die Prinzipien und Eigen- 
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gesetzlichkeiten der Embryonalentwicklung für das Verständnis 
stammesgeschichtlicher Wandlungen als ebenso unentbehrlich 
erwiesen wie die schon besser und länger bekannten Gesetze der 
Vererbung, sowie die paläontologischen, vergleichend anatomischen 
und andern Tatsachen. 

Einen Einbau entwicklungsphysiologischer Einsichten in die 
Theorie der Abstammung erlaubten die folgenden Versuche an 
Amphibiengliedmassen. 


2. DIE EXPERIMENTELLE REDUKTION 
VON EXTREMITÄTEN 


Hinterbeinknospen von Xenopuslarven wurden auf dem Blas- 
temstadium lokal mit verdünnten Lösungen antimitotischer und 
zell-letaler Substanzen, wie Colchicin (LEHMANN 1946, BRETSCHER 
1947, 1949) oder „N-Mustard“ (Tscnumı 1953, 1954) behandelt. 
Als Ergebnis der vorübergehenden Mitosehemmung und Zell- 
Letalität entwickelten sich Extremitäten, bei denen Strahlen 
miteinander verwachsen waren, denen eine, zwei oder mehr Zehen 
fehlten, oder die sogar bis auf proximalste Elemente reduziert 
waren (Abb. 1). Mit zunehmender Reduktion der Extremität fallen 
die Strahlen sukzessive, ın einer bestimmten Reihenfolge, aus. Als 
erste wird ausnahmslos die I. Zehe rückgebildet. Bei 3-Zehern fehlt 
zusätzlich der V. oder II. Strahl. Bei noch stärkerer Reduktion 
fehlen auch die Strahlen III oder IV. Nach Rückbildung des ganzen 
Fusses fallen die Unterschenkelelemente und endlich der Ober- 
schenkel aus. 

Dieser sukzessive Ausfall von Extremitätenteilen geht nicht 
auf entsprechend vereinfachte Aufgliederung des Blastems zurück. 
In der Regel bilden sich bei behandelten Beinen zunächst mehr 
Zehenanlagen heraus, als später vollwertige Strahlen vorliegen 
werden, bei künftigen 4-Zehern z. B. also 5 Strahlenanlagen wie bei 
der Normalentwicklung. Die Rückbildungsprozesse setzen erst 
nachträglich ein (s. Abb. 2). Sie bestehen darin, dass die beiden 
zuletzt entstehenden Anlagen (I und II) miteinander verwachsen 
oder verschmelzen, oder dass ebenfalls spät entstehende Anla- 
gen in ihrer Entwicklung stehen bleiben oder wieder abgebaut 
werden. 


ABR. 1. 


Verschieden stark reduzierte Hinterextremitäten von Xenopus, 
nach Behandlung der Knospen mit ,,Nitrogen Mustard“. 


Von links nach rechts: Normale Hinterextremität; 4-Zeher; 3-Zeher; Bein- 
stummel ohne Fuss (Hautlappen mit Kralle). I—V = Zehen. Mt = Meta- 
tarsus. ti = tibiale = Talus. fi = fibulare = Calcaneus. Ti = Tibia. Fi = 
Fibula. Fe = Femur. Il = Ilium. Is = Ischium. Pu = Pubis. B = Becken. 
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ABB, 2. 


Reduzierte Extremitäten entwickeln sich aus behandelten Knospen, indem 
sich zuerst der ursprüngliche Bauplan herausbildet. Binzelne Strahlen 
werden erst nachträglich gehemmt oder rückgebildet. Zahlen oberhalb der 
seine: Tage nach der Behandlung. 
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Da verschmelzende oder in Rückbildung begrifiene Anlagen 
keine Degenerationserscheinungen (z. B. Pyknosen) zeigen sondern 
im Gegenteil Mitosen aufweisen, können die Rückbildungsprozesse 
keine direkte Folge der Behandlung sein. Die Ursachen dieser 
nachträglichen Modifikationen des primären Anlagenmusters wur- 
den in Anlehnung an GUYENoT und ScHoTTE (1923), GUYENOT 
(1927), Mettetal (1939) in einer Verkleinerung des Extremitäten- 
blastems gesucht. Die genannten Autoren hatten nämlich aus zu 
kleinen Regenerationsblastemen bei Urodelen wiederholt Glied- 
massen mit reduzierter Zehenzahl erhalten. Tatsächlich ergaben 
planimetrische Messungen mit Zeichenapparat aufgenommener 
Beinzeichnungen, dass die Zehenpalette zur Zeit der Strahlen- 
differenzierung im Verhältnis zum jeweiligen Entwicklungsgrad 
zu klein war, und zwar umso kleiner, je stärker der Fuss später 
reduziert wurde. Diese sowie weitere Messungen (siehe TscHuMI 
1954) haben die folgende Erklärung der Rückbildungsprozesse 
nahegelegt: 

In der zu kleinen Fusspalette bilden sich die zuerst auftretenden 
Strahlen (III, IV, V) in nahezu normaler Grösse heraus. Sie sind 
also verhältnismässig zu gross. Die Bereiche der später entstehenden 
Anlagen (I und II) sind dagegen zu klein, und diese letzten Strahlen 
entstehen mit Verspätung und oft zu dicht beisammen. Somit 
haben die ersten Strahlen einen Entwicklungsvorsprung. Da sich 
ihr Bedarf an Aufbaustoffen und eventuell auch die Stärke von 
ihnen ausgehender Hemmwirkungen (vergl. Rose 1952, TARDENT 
1961) erhöht, liesse sich die oft beobachtete Verschmelzung, 
Hemmung oder Rückbildung von Strahlen als Folge einer 
Beeinträchtigung durch die ın der Entwicklung vorauseilenden 
Strahlen verstehen. Einen ähnlichen Entwicklungsvorsprung 
gewinnt, infolge der Behandlung, auch der Beinstamm gegen- 
über der Fusspalette. An der Rückbildung von Strahlen scheint 
auch dieses Missverhältnis mit Schuld zu sein. Die Natur der 
Hemmwirkungen muss durch weitere Versuche noch ermittelt 
werden. 

Die Rückbildung von Strahlen wäre somit die Folge einer 
Konkurrenz der relativ zu gross entstehenden Anlagen um ein 
reduziertes Substrat. Bei dieser Konkurrenz müssen die zuerst 
auftretenden Elemente im Vorteil sein, und tatsächlich fallen ın der 
Regel diejenigen Teile am ehesten aus, die sich in der Normal- 
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entwicklung zuletzt differenzieren. Die obenerwähnte Reduktions- 
folge fände hier somit eine Erklärung. 


3. DAS KONKURRENZPRINZIP UND SEINE BEDEUTUNG 
FÜR DIE EVOLUTION 
DER TETRAPODEN-EXTREMITATEN 


Im Mittelpunkt der hier kurz zusammengefassten Ergebnisse 
steht das Prinzip der physiologischen Konkurrenz, auf welches 
schon diverse Autoren, wie StockarD (1921), Weiss (1939), hinge- 
wiesen haben, dessen entwicklungsphysiologische Bedeutung aber 
besonders durch SPIEGELMAN (1945), Leumann (1948, 1953) und 
Rose (1952) umschrieben wurde. Nach diesem Prinzip stehen 
biologische Einheiten (Organe, Anlagen usw.) dann miteinander in 
Konkurrenz, wenn sie von einem gemeinsamen Substrat zehren 
und eventuell hemmend wirkende Stoffwechselprodukte in ein 
gemeinsames Milieu abgeben. Solche Konkurrenz kann eine gegen- 
seitige oder, wie etwa bei Entwicklungsvorsprung, eine einseitige 
Hemmung bezw. Dominanz von beteiligten Einheiten zur Folge 
haben. 

Auf die Möglichkeit, dass eine Konkurrenz innerhalb des Orga- 
nismus auch bei stammesgeschichtlichen Wandlungen eine Rolle 
spielen könnte, hat Renscu (1943, 1947, 1954) eingehend hinge- 
wiesen. Renscu führt zahlreiche Proportionsänderungen, Rück- 
bildungen, Rudimentierungen usw. auf „Materialkompensation“ 
zurück, so z. B. die bei starker Entwicklung einzelner Zähne 
häufige Rückbildung benachbarter Zähne bei Säugern oder, was in 
unserem Zusammenhang wichtig ist, die Reduktion seitlicher 
Strahlen bei starker Entwicklung mittlerer Strahlen bei Pferden 
usw.. RENSCH nimmt dabei an, dass die stärker wachsenden Organ- 
anlagen ıhren Nachbarn Baumaterial entziehen. Durch die experi- 
mentellen Indizien, dass die Zehenanlagen miteinander in Kon- 
kurrenz stehen, und dass dadurch Strahlen rückgebildet oder 
rudimentär werden können, gewinnt Renscu’s Annahme stark 
an Wahrscheinlichkeit. 

Wir wollen im Folgenden einige Um- und Rückbildungen, die 
die 5-strahlige Urform der Vierfüsserextremitäten im Laufe der 
Stammesgeschiehte erfuhr, näher betrachten und untersuchen, 
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inwiefern sie sich mit unseren Vorstellungen über Konkurrenz 
interpretieren lassen. ! 


a) Die RÜcKBILDUNG VON STRAHLEN BEI DER SPEZIALISIERUNG 
DER EXTREMITÄTEN 


Bei der Spezialisierung und Anpassung der Gliedmassen an 
bestimmte Lebensweisen wurden besonders die distalen Elemente 
stark umkonstruiert. Bei Vertretern aller Tetrapodenklassen wurden 
bestimmte Strahlen verlängert und verstärkt, andere dagegen 
völlig reduziert oder rudimentär. Dabei ıst die stärkere Entwicklung 
einzelner Strahlen regelmässig von einer Abschwächung, Rudimen- 
tierung oder Totalreduktion von Nachbarstrahlen begleitet. ? 

Für die Annahme, dass solche Strahlenrückbildungen Konkur- 
renzeffekte sein könnten, sprechen die folgenden Überlegungen. 
Bei der experimentellen Gliedmassenreduktion wirkt sich die Ver- 
kleinerung der Knospe wie eine Bevorteilung der zuerst auftre- 
tenden Elemente aus, indem diese einen Entwicklungsvorsprung 
über die letzten Anlagen erlangen. Wenn nun die phylogenetische 
Verlängerung oder Verstärkung von Strahlen darauf zurück geht, 
dass ihre Differenzierung etwas früher einsetzt, dass sich ihre 
Anlagen grösser herausbilden, dass ihre Wachstumsrate zunimmt, 
dann kann dies auf Grund unseres experimentellen Befundes ein 
Auskonkurrenzieren von Nachbarstrahlen zur Folge haben. 

Für die erwähnten Rückbildungen können allerdings auch 
andere Erklärungen angeführt werden. Für die fossil gut belegte 


1 Nachdem sich auch bei Hühnchen durch Antimitotika (GABRIEL 1946, 
BRETSCHER 1950, 1951) und X-Strahlen (ScHUE 1951) Rückbildungen von 
Strahlen erzielen liessen, vermutlich auf Grund ähnlicher Mechanismen, 
scheint eine Verallgemeinerung der an Amphibien gewonnenen Einsichten zu- 
lässig zu sein. Wir wollen jedoch stets im Auge behalten, dass Rückbildungen 
und Verwachsungen von Skelettelementen auch andere entwicklungsphysio - 
logische Ursachen haben können. 

2 Dies gilt namentlich für zahlreiche Säugerextremitäten: Bei Pferden 
und den fossilen Proterotheriidae Südamerikas ging die mächtige Entwicklung 
des III. mittleren Strahls schliesslich mit einer fast totalen Reduktion der 
übrigen Strahlen einher (Sımpson 1951). Analog entwickelten sich die Extre- 
mitäten der Artiodactyla, von Ameisenfressern, Gürteltieren, Faultieren, 
Beuteltieren usw. (siehe Renscu 1943, Tscuumı 1953). Im Flügel der Flug- 
saurier ist die ausserordentliche Entwicklung des IV. Strahls vom totalen 
Ausfall des V. begleitet (JAEcKEL 1915), und bei zahlreichen bipeden Sauriern 
ist die starke Entwicklung der mittleren Zehen mit der Rückbildung der V., 
in einigen Fällen auch der I. Zehe verknüpft. 
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Evolution des Pferdefusses haben Untersuchungen von Ross (1936) 
ergeben, dass die Verkleinerung der seitlichen Strahlen II und IV 
von Eohippus bis zu den späteren 3-zehigen Typen Ausdruck ihres 
negativ allometrischen Wachstums ist. Beim Übergang zum ein- 
zehigen Typus wurde diese allometrischen Beziehungen wahr- 
scheinlich dahin geändert, dass sich die relative Anlagengrösse der 
seitlichen Strahlen plötzlich verkleinert haben muss. Nach dem 
obengesagten könnte dies selbst ein Konkurrenzeffekt sein (infolge 
der selektiven Vergrösserung der mittleren Strahlen). Die voll- 
ständige Rückbildung von Zehen, wie sie bei den Pferden endlich 
doch erfolgte, kann kaum mehr mit Allometrie allein, wohl aber 
mit Auskonkurrenzierung verstanden werden. 


b) Die RÜCKBILDUNG VON STRAHLEN BEI DER RUDIMENTIERUNG 
DER EXTREMITÄTEN 


Bei Vierfüssern, die zu kriechender, schlängelnder oder schwim- 
mender Fortbewegung übergingen, wurden die Extremitäten oft 
vollständig oder auf unscheinbare Reste rückgebildet. Dies ist 
z. B. der Fall bei fossilen und rezenten Amphibien (paläozoische 
Lepospondyli, Gymnophiona, Amphiumidae, Proteidae), bei Schlan- 
gen und schlangenähnlichen Echsen, bei Walen usw. 

Zunächst ist, in Übereinstimmung mit den experimentellen 
Ergebnissen, die Reduktion der Extremität mit einem Ausfall von 
Zehen verbunden. Die Gliedmasse wird nicht beliebig weit harmo- 
nisch verkleinert. Ferner verschwinden auch bei der phylogene- 
tischen Verkümmerung der Extremitäten in der Regel zuerst die- 
jenigen Teile, die sich in der Ontogenese zuletzt differenzieren 
(siehe Tscuumı 1957). Untersuchungen von SEWERTZOFF (1931) 
über die Reduktion der Gliedmassen bei schlangenähnlichen Echsen 
zeigen, dass mit diesen Rückbildungen Konkurrenzeffekte und 
namentlich eine Verkleinerung der Extremitätenknospe verknüpft 
sein könnten. Bei den Embryonen von Ascalabotes fascicularis 
(Vorderbein 5-fingrig), Seps chalcides (Vorderbein rudimentär, 
>-fingrig) und Ophiosaurus apus (Vorderbein auf Rest des Stylo- 
podiums reduziert) sind die Vorderbeinknospen entsprechender 
Kınbryonalstadien umso kleiner, je stärker die Extremität und 
damit die Zahl der Zehen reduziert wird (s. Tscnumı 1953). Die 
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Beziehungen zwischen Blastemgrösse und Realisationsgrad der 
Extremität ist hier somit dieselbe wie im Experiment. 

Nach RenscH (1947, S. 222 u.f.) könnte die Gliedmassen- 
reduktion bei den schlangenähnlichen Echsen selbst ein Konkur- 
renzeffekt sein, indem sie im allgemeinen umso stärker ist, je grösser 
die Zahl der präsakralen Wirbel, je länger also der Rumpf ist. Dass 
unabhängig davon noch negative Wachstumsallometrie beteiligt 
sein könnte, hält RENscu für möglich. 

Stammesgeschichtliche Rudimentierungen und experimentelle 
Rückbildung von Extremitäten haben somit vergleichbare Züge. Die 
Annahme einer gemeinsamen entwicklungsphysiologischen Grund- 
lage wird dadurch sowie durch die folgenden Tatsachen bestärkt. 


cl Dir MORPHOGENESE VON EXTREMITÄTEN MIT NORMALERWEISE 
REDUZIERTER ZEHENZAHL 


Für die Annahme, dass bei stammesgeschichtlichen Reduktionen 
Konkurrenz im Spiel ist, spricht weiter die Tatsache, dass die 
Entwicklung der besprochenen behandelten Gliedmassen oft 
ähnlich verläuft wie diejenige von evoluierten Extremitäten mit 
reduzierter Zehenzahl. Auch bei diesen werden nämlich zahlreiche 
Elemente, die im erwachsenen Zustande fehlen, frühembryonal 
gleich angelegt wie andere Anlagen. Sıe bleiben erst nachträglich 
in der Entwicklung zurück, verschmelzen mit benachbarten Ele- 
menten oder werden wieder rückgebildet. 

Solche vorübergehende Anlagen von Extremitätenteilen finden 
sıch bei verschiedensten Typen. Aus ihnen werden ja Rückschlüsse 
auf frühere phylogenetische Zustände gezogen (vergl. STEINER und 
STOLL, 1953, STEINER 1954). 

So treten beispielsweise bei allen Tetrapoden embryonal mehr 
Hand- oder Fusswurzelelemente auf, als im adulten Zustand vor- 
liegen (s. z. B. STEINER 1922, 1934, 1942; FiscHer 1926; SCHMIDT- 
EHRENBERG 1942). Ebenso werden bei Formen mit reduzierter 
Zehenzahl die in der Stammesgeschichte verloren gegangenen 
Strahlen embryonal noch angelegt. Es folgen hier einige Beispiele: 

Das Meerschweinchen besitzt vorne 4 und hinten 3 Zehen. 
Embryonal werden hinten und vorn 5 Strahlen und ein Praepollex 
bezw. Praehallux angelegt (PETRI 1935, ScHMiIpT-EHRENBERG 
1942). Beim Rind werden von den 5 angelegten Strahlen der I. rudi- 
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mentär, und die Strahlen II und V bleiben in der Entwicklung 
stark zurück. wobei ihre Metapodien teilweise wieder reduziert 
werden und mit dem stark wachsenden Kanonenbein verschmelzen 
(Popowa 1913, SCHMIDT-EHRENBERG 1942). Im embryonalen 
Pferdefuss werden auch an den Strahlen II und IV Phalangen 
angelegt (Ewart 1894, KröLLING 1934). Ihre nachträgliche Rück- 
bildung spricht für die Beteiligung von Konkurrenz bei ihrer phylo- 
genetischen Reduktion. Bei Bombinator und Amblystoma wurden 
in der Hand je die Anlage eines V. Fingers nachgewiesen (STEINER 
1921) und desgleichen bei der 4-zehigen Salamandrella die Anlage 
einer V. Zehe (SCHMALHAUSEN 1910). Vorübergehende Strahlen- 
anlagen konnte SEWERTZOFF (1931) auch bei der Entwicklung der 
reduzierten Ghedmassen von Seps nachweisen, und endlich werden 
sowohl im Entenflügel wie auch in der Hinterextremität der Vögel 
5 Strahlen angelegt (SIEGELBAUER 1911, STEINER 1922, Lutz 1942). 

Diese Beispiele veranschaulichen deutlich, wie auch bei der 
phylogenetischen Reduktion der Gliedmassen nicht in erster Linie 
das primäre Anlagenmuster abgeändert wird, sondern wıe vielmehr 
der schon sichtbar angelegte primitive Bauplan erst nachträglich 
modifiziert wird. Hierin besteht wohl eine der auffallendsten Ähn- 
lichkeiten zwischen experimentellen und stammesgeschichthchen 
Gliedmassenreduktionen, und die Annahme, dass auch die letz- 
teren zum Teil wenigstens eine Folge der während der Morpho- 
genese wirksamen Konkurrenz sind, gewinnt dadurch weiter an 
Wahrscheinlichkeit. Diese Annahme ist umso mehr berechtigt, 
als die normogenetische Rückbildung von Anlagen sehr oft mit dem 
gleichzeitigen stärkeren Wachstum benachbarter Anlagen einher- 
geht, und als ferner auch im Experiment harmonische und funk- 
tionstiichtige Beine entstanden (s. Tscuumi 1954). 

Die besprochenen Versuche geben somit die Möglichkeit, das 
Verhalten der Anlagen von Rudimenten während der Entwicklung 
zu deuten (vergl. STEINER und SroLL 1953, S. 479). Darauf, dass 
den vorübergehenden Anlagen entwicklungsphysiologische Funk- 
tionen zufallen könnte, hatte schon LEHMANN (1938) hingewiesen. 


d) Die RÜückBILDUNG VON PHALANGEN 


Die Strahlen behandelter Xenopus-Extremitäten sind meist 
etwas verkürzt. Dabei wird aber nicht der ganze Strahl harmonisch 
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verkleinert, sondern es fallen mit zunehmender Verkürzung 
sukzessive einzelne Phalangen aus. Die Phalangen verhalten sich 
ähnlich wie der ganze Strahl: sie sind entweder nur wenig verkürzt, 
oder fehlen überhaupt. Hin und wieder kommen aber doch stark 
verkürzte Phalangen vor, frei oder mit benachbarten Phalangen 
verwachsen (Abb. 3 A). Dank diesem Umstand liess sich ermitteln, 
dass, entgegen der Erwartung, nicht immer Endphalangen redu- 
ziert werden. Bei bekrallten Zehen werden sogar öfter mittel- 
ständige Phalangen rückgebildet. 


$ ; | E i PS 


ABB. 3. 


A. Bei behandelten NYenopus-Beinen werden gelegentlich mittelstandige Pha- 
langen rückgebildet bezw. stark verkürzt. 


B. Handskelett von Lycaenops ornatus Broom mit stark verkürzten mittel- 
ständigen Phalangen. 


Vermutlich steht diese relativ häufige Rückbildung mittel- 
ständiger Phalangen damit im Zusammenhang, dass sie sich nach 
ihrer Entstehung etwas langsamer entwickeln als die End- und 
Grundphalangen und daher von diesen leichter auskonkurrenziert 
werden. Bei Xenopus verknöchern die Mittelphalangen oft zuletzt 
(Bernasconi 1951); dasselbe gilt auch für Säuger, wie etwa Meer- 
schweinchen und Mensch. 

Nun sind auch ım Laufe der Stammesgeschichte häufig Pha- 
langen reduziert worden, dies stets in Verbindung mit einer Verkür- 
zung von Strahlen. Dabei wurden ebenfalls häufig mittelständige 
Phalangen rückgebildet (s. STEINER und Anpers 1946). Dies fand 


226 P. A. TSCHUMI 


z. B. beim Übergang von den Reptilien zu den Säugern statt und 
kann bei den säugerähnlichen Reptilien (Broom 1913, 1930) ver- 
folet werden. Die ursprüngliche Reptilien-Phalangenformel ist 
23 4 5 3 (z. B. bei Pelycosauriern). Unter den säugerähnlichen 
Reptilien finden sich evoluierte Formen mit der für Säuger typischen 
Phalangenformel von 2 3 3 3 3 (Anomodontia u.a.). Daneben 
existierten mehrere Typen, die wohl gleich viele Phalangen wie 
primitive Reptilien, in der III. und IV. Zehe aber eine bezw. zwei 
stark verkürzte mittelständige Phalangen besassen (Scymnognatus, 
Lycaenops u.a., s. Abb. 3 B). Die Verkürzung dieser Phalangen 
erfolgte sprunghaft, und ebenso sprunghaft war, wie Broom 
feststellt, ihr totaler Verlust. Die Reduktion braucht somit bei 
experimentellen und bei phylogenetischen Rückbildungen nicht 
nur schwach oder total zu sein sondern kann gelegentlich bei einer 
stabilen Zwischenstufe stehen bleiben. 

Es könnten somit auch die stammesgeschichtlichen Phalangen- 
rückbildungen die entwicklungsphysiologische Konsequenz einer 
Verkürzung des Strahles als Ganzes sein und auf einem Konkurrenz- 
phänomen beruhen. Zu ihrer Erklärung bedarf es nicht unbedingt 
prımär an den betreffenden Phalangen angreifender Mutationen 
(vergl. 5. 231232 


e) Dr RÜCKBILDUNG DER TARSALELEMENTE 


In der Stammesgeschichte sind Fuss- und Handwurzel häufig 
reduziert worden, indem Elemente miteinander oder mit Meta- 
podien verschmolzen oder ganz rückgebildet wurden. An ihrer 
Rückbildung mögen verschiedene Faktoren beteiligt gewesen sein. 
Die in den besprochenen Experimenten häufige Rückbildung oder 
Verschmelzung von Fusswurzelelementen (s. Tscuumı 1954) lässt 
z. T. auch hier an Konkurrenzeffekte denken. Das kleine Tarsale 1 
z.B. fällt aus, bevor es zu Zehenausfällen kommt. Die Annahme 
einer Auskonkurrenzierung von Mittelhand und Mittelfuss ist 
schon deshalb naheliegend, weil ihre spät verknöchernden Elemente 
zwischen Extremitätenteilen liegen, die stammesgeschichtlich eine 
starke Entwicklung erfuhren. Ès ist ja auffallend, wie die Urodelen 
mit ihren relativ kleinen, kurzstrahligen Gliedmassen ein noch sehr 
umfangreiches und primitives Basipodium besitzen. Umgekehrt 
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fehlen im Anurenfuss u.a. diejenigen Tarsalia (4 und 5), die 
zwischen den zuerst entstehenden und längsten Zehen und dem 
mächtig entwickelten Calcaneus liegen sollten. 

Hervorzuheben ist bei unseren Versuchen das Verhalten des 


Praehalluxträgers (s. Abb. A). Er 
zerfällt schon bei mässiger Reduk- 
tion des Fusses in 2 Elemente, 
vermutlich in seine ursprüngli- 
chen Komponenten Tarsale prae- 
hallucis und Centrale distale 1 
(SCHMALHAUSEN 1908). Dieses der 
üblichen Verschmelzung entge- 
gengesetzte Phänomen findet sich 
auch bei phylogenetischen Rück- 
bildungen. Bei den Sauriern ver- 
schmelzen die proximalen Tarsalıa 
(Fibulare, Tibiale und Centrale) 
zu einem einheitlichen Tarsale 
commune. Bei der stark rudimen- 
tären Extremität von Ophiodes 
striatus liegen diese 3 Elemente 
getrennt vor (SEWERTZOFF 1931). 
Wiederum bei Sauriern ver- 
schmilzt normalerweise das Tar- 
sale 2 mit dem Metatarsus Il. 
In der reduzierten Extremität von 
Chalcides sphenopsiformis sind die 
erwähnten Teile getrennt (STEI- 
NER und AnpDERS 1946). Wie die 
letztgenannten Autoren bemer- 
ken, findet mit zunehmender 
Rudimentierung die Verschmel- 
zung ursprünglich selbständiger 
Elemente nicht mehr statt. Dass 
sich diese Erscheinung auch expe- 
rimentell reproduzieren liess, lässt 
einmal mehr gemeinsame ent- 
wicklungsphysiologische Faktoren 
vermuten. 


a u m IV aermal 


a) normaler Tarsus von Xenopus. 
b-d) verschiedengradig reduzier- 
ter Tarsus behandelter Beine. 
Beachte: Zerfall des Praehallux- 
trägers (t prh) in zwei Elemente. 
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4. GESTUFTE REDUKTION UND SPRUNGHAFTE 
EVOLUTIONSSCHRITTE 


Es wurde schon angedeutet, dass die verbleibenden Elemente 
experimentell reduzierter Gliedmassen meistens etwas verkürzt 
sınd. Bei einer Zusammenstellung der Reduktionsgrade einer 
grossen Zahl von Zehen stellte sıch heraus, dass die Zehen entweder 
nur schwach verkürzt sind oder dann vollständig fehlen (s. BRET- 
SCHER und Tscnumi 1951, Tscuumi 1954). Stark verkürzte Zehen 
sind viel seltener, als nach gleichmässig varıierender Behandlung 
zu erwarten wäre (s. Abb. 5). 


foo 90 60 30 60 50 #0 30 20 10 


ABB 


Gestufte Reduktion der I. Zehe behandelter Venopus-Beine. 
Ordinate: Zahl der Fälle. Abszisse: Reduktionsgrad der Zehe. 
(100% = normale Länge. 0 = Fehlen der Zehe). 


Diese gestufte Reduktion kann interpretiert werden durch 
den auf S. 219 dargelegten Reduktionsmechanismus. Aus relativ 
grossen Strahlenanlagen entstehen in der Regel grosse Zehen; kleine 
oder verspätete Anlagen dagegen werden leicht auskonkurrenziert 
und kommen daher seltener zu selbständiger Entwicklung. Die 
\nlagen müssen eine bestimmte, auf stärkere Konkurrenten bezo- 
gene relative Minimalgrösse, gleichsam also eine entwicklungs- 
physiologische Schwelle (s. LEuMANN 1953), überschreiten, um 
vollwertige Strahlen bilden zu können. 
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Aus einer Zusammenstellung der Ausfallhäufigkeiten der Zehen 
ging hervor, dass auch der Fuss als Ganzes die Tendenz hat, ent- 
weder nur wenig reduziert zu sein oder dann ganz zu fehlen. 4-5- 
zehige Füsse einerseits und fusslose Beinstummel andererseits 
sind relativ häufig, Füsse mit nur 3 oder weniger Zehen dagegen 
selten. Eine Erklärung hierfür bietet, analog wie bei den Zehen, 
die Annahme einer Konkurrenz zwischen Palette und Beinstamm 
und damit korreliert von Schwellenphänomenen. 

Die behandelten Gliedmassen liegen somit in einer Reihe wohl- 
definierter Realisationsstufen (LEHMANN 1948, 1953) vor, wobei 
Übergangsformen relativ selten vorkommen. 

GRÜNEBERG (1951, 1952) hat ein ähnliches Verhalten erblicher 
Skelett- und Zahnanomalien bei Mäusen festgestellt, namentlich 
bei einem Mäusestamm, der durch häufigen Ausfall des III. Molars 
gekennzeichnet ist. Entweder ist dieser Zahn in etwas unternormaler 
Grösse vorhanden, oder er fehlt überhaupt. Zähne unterhalb einer 
gewissen Grösse kommen entgegen der Erwartung nicht vor. Ver- 
mutlich geht auch diese erblich bedingte Stufung auf Konkurrenz- 
und Schwelleneffekte zurück, indem beim untersuchten Mäuse- 
stamm der I. zuerst entstehende Molar grösser ist als normal und, 
wie GRÜNEBERG vermutet, bei seiner Entstehung zuviel Material 
verbraucht. Aus der dadurch beeinträchtigten Dentalpapille des 
III. Molars wird aber umso unwahrscheinlicher ein Zahn entstehen, 
je kleiner diese Anlage wird. Diesen ,,quasi continuous variations“ 
liegt wohl eine kontinuierlich variierende genetische Grundlage 
mit multiplen Faktoren zugrunde. Die Diskontinuität der Phäno- 
typen ist also nicht genetischer sondern, wie in unserem Fall, 
entwicklungsphysiologischer Natur. 

Der Gedanke ist naheliegend, dass mit diesen Stufen- und 
Schwellenphänomenen die Sprunghaftigkeit gewisser stammes- 
geschichtlicher Formwandlungen, sofern sie nicht auf lückenhafte 
Überlieferung zurückgeht, im Zusammanhang steht. Die Diskonti- 
nuität phylogenetischer Reduktionen oder Neubildungen könnte 
das entwicklungsphysiologische Ergebnis einer allmählichen Evo- 
lution korrelierter Strukturen sein. Sie braucht nicht auf sprung- 
hafte Variation der genetischen Basis zurückzugehen sondern kann 
auch bei einer sukzessiven Summierung kleinster Mutationsschritte 
erer Re 194258. 115 u. 371; STEINER 1952, 1954; Simpson 1953 
S. 88 u.f.) als Schwelleneffekt zustandekommen. So liesse sich 


230 P. A. TSCHUMI 


die wahrscheinlich sprunghafte Rückbildung von Strahlen bei der 
Evolution der Pferdeextremität als Auswirkung der nicht not- 
wendig sprunghaften Vergrösserung der Mittelstrahlen verstehen, 
oder die ebenfalls sprunghafte Rückbildung der verkürzten Pha- 
langen bei säugerähnlichen Reptilien als Folge einer ebenfalls nicht 
unbedingt sprunghaften Verkürzung des ganzen Strahls. 

Wir verstehen hier unter Sprunghaftigkeit die alternative 
Ausbildung bestimmter Merkmale bei verschiedenen Individuen 
einer Population. Die allmähliche Anhäufung der einen Alternative 
auf Kosten der andern innerhalb der Population kann doch wieder 
eine allmähliche Evolution derselben gewährleisten (vergl. Simp- 
son 1953). Durch unsere Vorstellungen würde aber das Fehlen oder 
doch die Seltenheit gewisser morphologischer Übergangsformen 
verständlich. 


5. RÜCKBLICK 


Mit Hilfe einer antimitotischen und zell-letalen Substanz liess 
sich bei Xenopus eine Verkleinerung der Extremitätenknospe und 
als Folge davon die Rückbildung einzelner Strahlen, von Phalangen, 
Fusswurzelelementen, des ganzen Fusses oder zusätzlich von 
Beinstammteilen erzielen. Dieser disharmonischen und gestuften 
Reduktion der Extremität liegen vermutlich physiologische Kon- 
kurrenz und Schwellenphänomene zugrunde. 

Die experimentellen Reduktionen sind ın mancher Hinsicht 
mit stammesgeschichtlichen Rudimentierungen bei Vierfüsser- 
Extremitäten vergleichbar. Dies legt die Vermutung nahe, dass 
auch phylogenetische Reduktionen Konkurrenzeffekte sein könnten. 
Einige davon sind sogar mit Blastemverkleinerung gekoppelt. 
Damit erweist sich auch das Problem der phylogenetischen Rudi- 
mentierung als einer Analyse durch das Experiment zugänglich. 

Die Diskontinuität der experimentellen Reduktionsreihen 
scheint eine Erklärung für die Sprunghaftigkeit gewisser stammes- 
geschichtlicher Formwandlungen zu bieten. Sprunghafte Evolu- 
tionsschritte könnten durch Summierung kleinster Mutationen 
und bei allmählicher Veränderung miteinander korrelierter Struk- 
turen als Schwellen- und Konkurrenzeffekte zustandekommen. Sie 
können daher, vom Standpunkt des Entwicklungsphysiologen aus 
gesehen, durchaus reelle Phänomene darstellen und brauchen 
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nicht ausschliesslich durch die Lückenhaftigkeit paläontologischer 
Funde vorgetäuscht zu sein. Die Vorstellung der saltatorischen 
Evolution gewisser Strukturen ist somit durchaus vereinbar mit 
der neodarwinistischen oder synthetischen Auffassung der Stammes- 
geschichte. Die Ursachen der Entwicklungssprünge sollten nur 
nicht in erster Linie auf genetischer sondern auf entwicklungs- 
physiologischer Ebene gesucht werden. 

Aus den besprochenen Versuchen ergeben sich auch Einsichten 
von allgemeiner Tragweite. Wir haben gesehen, wie nach einem 
unspezifischen Eingriff in die Entwicklung eines Blastems Organum- 
konstruktionen auch grösseren Umfangs möglich sind. In mehreren 
Fällen entstanden in sich harmonische und funktionstüchtige 
Extremitäten mit verändertem Bauplan. Dies ist vor allem der 
weiten entwicklungsphysiologischen Reaktionsnorm oder der gros- 
sen Plastizität embryonaler Systeme mit Feldcharakter zuzu- 
schreiben. Dank dieser Plastizität stürzen auch schwerwiegende 
Störungen die weitere Entwicklung nicht um sondern leiten sie 
gleichsam auf andere, doch zu einem vitalen Endzustande führende 
Geleise. Diese bei Experimenten immer wieder auffallende Eigen- 
schaft ist für die Evolution sicher von grösster Bedeutung, indem 
zahlreiche richtungslose und zufällige Mutationen zu biologisch 
tragbaren Änderungen führen. Dies zeigt, wie nebst der Erbmasse 
auch die Eigenschaften des reagierenden embryonalen Substrats 
massgebend sind. 

Endlich wird hier deutlich, wie sich die Veränderung allgemeiner 
Entwicklungsbedingungen mosaikartig auswirken kann infolge 
korrelativer Wechselbeziehungen zwischen Organanlagen. Die 
lokalen Defekte bei behandelten Extremitäten gehen nicht auf 
entsprechend lokale Eingriffe zurück, sondern sie ergeben sich erst 
im Laufe der Entwicklung nach Störung der ganzen blastematischen 
Anlage. 

Zu entsprechenden Vorstellungen ist man auch auf genetischer 
Seite bei der Erforschung letaler und pleiotroper Genwirkungen 
gekommen (s. Haporn 1951a, b, 1953). Auch hier erweist sich ein 
komplexes Muster sog. sekundärer Phäne oft als entwicklungs- 
physiologische Konsequenz der Störung eines allgemeineren pri- 
mären Vorgangs durch eine Mutation. Lokalisierte Phäne können 
sich infolge „geringen genbedingten Änderungen in der Dynamik 
des Wachstums- und Differenzierungsverlaufes“ ergeben, „ohne 
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dass der betreffenden Stelle ein Spezialmechanismus zukäme“ 
(Hadorn 1953). 

Für die Probleme der Evolution kann dies bedeuten, dass die 
Veränderung bestimmter Organe nicht notwendig auf entsprechend 
lokal wirkende Gene zurückgehen muss. Dass bei der phylogene- 
tischen Rückbildung einzelner Strahlen, Phalangen usw. nicht 
Gene, die diesen Abschnitten direkt zugeordnet sınd, verloren 
gingen oder mutierten, hat die vorliegende Diskussion wahrschein- 
lich gemacht. 

Damit erfährt die frühere Auffassung einer unmittelbaren 
Zuordnung von Genen zu einzelnen Merkmalen eine Lockerung. In 
Verbindung mit der erörterten Bedeutung des Konkurrenzprinzips 
und der Plastizität embryonaler Systeme lässt dies wiederum eine 
gewisse Vereinfachung unserer Vorstellungen von stammesge- 
schichtlichen Wandlungen durchblicken. Komplexe mosaikartige 
Abänderungen im Bauplan der Gliedmassen erfordern nicht un- 
bedingt die Mutation mehrerer Gene, die jedem einzelnen Element 
zugeordnet und aufeinander abgestimmt sind. Sie können vielmehr 
durch die erbliche Modifikation eines oder weniger allgemeiner 
Entwicklungsfaktoren zustande kommen. 


RESUME 


L’evolution biologique est devenue, grace au néodarwinisme, 
un probleme essentiellement génétique. Néanmoins, l'interprétation 
de certaines transformations phylogénétiques n’est possible qu’au 
moyen de données, entre autres, de biométrie et d’embryologie 
expérimentale. Le traitement de bourgeons de pattes de Xénopus 
par des substances antimitotiques ayant produit la rudimentation 
ou la réduction totale d’orteils, de phalanges, d’éléments tarsaux, 
réductions analogues a celles qui se produisirent lors de l’&volution, 
une interpretation de ces dernières sur la base des résultats expéri- 
mentaux s'imposait. Il semble que les réductions expérimentales 
soient le résultat d'une compétition entre diverses ébauches em- 
bryonnaires. Une telle compétition désavantage les éléments à 
apparition tardive et à croissance faible et entraîne leur réduction. 
Elle peut donc causer des rudimentations évolutives sans que 
des mutations à action locale doivent nécessairement intervenir. 
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Ces résultats laissent entrevoir une explication simplifiée du méca- 
nisme de bien des transformations phylogénétiques. 


SUMMARY 


Biological evolution is, in the view of neodarwinism, essentially 
a genetical problem. The understanding of certain evolutionary 
processes, however, depends, amongst others, upon contributions 
from biometry and experimental embryology. The reduction or 
rudimentation of toes, phalanges and tarsals, which followed 
treatment of limb buds of Xenopus with antimitotic substances, 
proved in many ways comparable with phylogenetic reductions 
and suggested a possible explanation for them. The experimental 
reductions are probably the result of a physiological competition 
between different embryonic primordia. In such a competition 
those elements which appear late and the growth rate of which is 
low, are disadvantaged and tend to be reduced. Evolutionary 
regressions might therefore also be interpreted in terms of physio- 
logical competition. They might be the outcome of the alteration 
of only few general developmental conditions and do not require 
the occurrance of numerous mutations with localized effects. 
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